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tkiva). Okoljski stres je prav tisti dejavnik, ki med drugimi tudi pri procesih 
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Razmnoževanje rastlin je pogosto zahteven, drag in dolgotrajen proces, zato je optimizacija 
tega postopka za vrtnarje in drevesničarje zelo pomembna. Pri proizvodnji sadik uporabljamo 
tako generativno ali spolno kot tudi vegetativno ali nespolno razmnoževanje. 
 
 V naravi ima spolno razmnoževanje pomembno vlogo pri ohranjanju genetske variabilnosti 
(raznolikosti) znotraj populacije, ki omogoča prilagajanje vrst na okoljske spremembe. Spolno 
razmnoževanje je osnova prilagajanja in ohranjanja rastlinske vrste. V naravi razmere niso 
vedno optimalne za spolno razmnoževanje rastlin, zato so rastline tekom evolucije razvile tudi 
nespolno razmnoževanje. Pri nespolnem razmnoževanju je potreben zgolj en starševski 
osebek za razvoj velikega števila potomcev, kar lahko v ekstremnih razmerah omogoči 
preživetje vrste. Slaba stran nespolnega razmnoževanja je ta, da so vsi potomci genetsko 
izenačeni in posledično enako dovzetni za okoljske spremembe, na katere se ne morejo 
prilagoditi. Ob ekstremnih spremembah v okolju lahko propade cela populacija. 
 
V hortikulturni praksi uporabljamo tako spolno kot nespolno razmnoževanje. Obe metodi 
razmnoževanja rastlin imata svoje prednosti in slabosti. Spolno razmnoževanje je 
dolgotrajnejše, a cenejše. Potomci so neizenačeni in raznoliki. Genetska raznolikost je 
zaželena zgolj pri načrtnem žlahtnjenju, s katerim vzgojimo nove sorte. Izenačeno potomstvo 
je nujno pri proizvodnji rastlin. Dobimo ga zgolj pri samoprašnicah in v primeru uporabe F1 
hibridov, kjer so vsi dominantni heterozigoti. Nespolno razmnoževanje je hitrejše, a cenovno 
dražje in strokovno pogosto zahtevnejše. Prednost je v tem, da so potomci genetsko enaki 
matični rastlini, zato je nespolni način razmnoževanja sodobni hortikulturni praksi pri mnogih 
rastlinskih vrstah še vedno prevladujoč. Poznamo veliko načinov nespolnega razmnoževanja. 
Poznamo jih tako iz narave (npr. razmnoževanje z gomolji, živicami, rizomi, poleglimi stebli, 
koreninskimi gomolji, brsti) kot iz rastlinske proizvodnje (potaknjenci, grebenice, grobanice, 
vlačenice, cepljenje, mikropropagacija). Raziskave, ki jih navajamo v diplomskem delu, so 
pogosto povezane s potaknjenci. To seveda ni edina metoda vegetativnega razmnoževanja, a 
se pri raziskavah pogosto uporabljajo, saj so za vrednotenje rezultatov zelo prikladni. 
Nespolni način razmnoževanja temelji na razvoju nadomestnega (adventivnega) koreninskega 
sistema (NKS). Pri tem razvoju imajo pomembno vlogo tako zunanji kot tudi notranji 
dejavniki. Diplomsko delo bo osredotočeno na notranje dejavnike, ki usmerjajo razvoj NKS-
ja. Med notranjimi dejavniki so ključnega pomena zagotovo rastlinski hormoni. V to skupino 
sodijo avksini, giberelini, citokinini, etilen in absiciznska kislina. Raziskovanje hormonalnega 
delovanja je privedlo do odkritja novih hormonov, kamor poleg brasinosteroidov, jasmonske 
kisline in salicilne kisline, spadajo tudi strigolaktoni. Strigolaktoni so rastlinski sekundarni 
presnovni produkti, ki imajo dve glavni funkciji; kot hormoni nadzorujejo rast in razvoj 
rastline in kot kemični signali so del koreninskih izločkov, ki spodbujajo simbiotične 
interakcije med rastlinami in mikroorganizmi v tleh. Strigolaktoni v povezavi z avksini in 
citokinini vplivajo na rast in obraščanje NKS-ja. Strigolaktoni zavirajo delitev izvornih celic 
in s tem blokirajo nadaljnji razvoj koreninskega sistema.  
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2 RAZMNOŽEVANJE RASTLIN 
 
Rastline se razmnožujejo z namenom ohranjanja vrste. Evolucijsko so rastline prilagodile 
način razmnoževanja tako, da je poraba energije najmanjša z največjim izkoristkom. Vrstna 
pestrost rastlin je zelo raznolika, saj so rastline prilagojene zelo različnim razmeram v okolju. 
Posledično so raznoliki tudi načini razmnoževanja. V naravi je življenjska doba rastlin dolga, 
zato je človek prilagodil metode razmnoževanja tako, da v čim krajšem času razmnoži, kar se 
da največ rastlin. Ločimo generativno in vegetativno razmnoževanje. 
 
 
2.1 GENERATIVNO RAZMNOŽEVANJE 
 
Generativno ali spolno razmnoževanje je razmnoževanje s semenom. Seme je rastlina v 
malem, v njem so zasnove za bodočo rastlino. Rastlina cveti z namenom oprašitve in 
oploditve. Oprašitev je prenos cvetnih pelodnih zrn iz prašnika na brazdo pestiča. Oploditev 
je združitev jajčne celice in sekundarnega jedra v semenski zasnovi s spolnim jedrom 
pelodnega zrna. Po uspešni oploditvi se začne razvoj plodu in semena. Seme se razvije iz 
semenske zasnove, ki se nahaja v plodnici (Dermastia, 2007). Raznolikost semen je zelo 
velika, posledično se semena razlikujejo med seboj tudi po zgradbi in sestavi. Plod je tvorba, 
ki se razvije iz plodnice pestiča in ostalih delov cveta. Sestavljen je iz semena in osemenja ali 
oplodja (Dermastia, 2007; Osterc in Rusjan, 2013). 
 
Fiziološki razvoj semena lahko v grobem razdelimo na tri faze. V akumulacijski fazi seme 
vsebuje od 80 do 90 % vode. Poteka presnova nizko molekularnih molekul, kot so enostavni 
sladkorji in aminokisline, v visoko molekularne spojine, kot so maščobe, beljakovine in 
škrob. Bistvo presnove je skladiščenje energije za nadaljnjo sintezo in kasneje kalitev semena. 
Sledi faza osuševanja, v kateri seme izgublja vlago. Delež vlage je med 40 in 50 %. V fazi 
dozorevanja, ki je zadnja fiziološka faza, seme še dodatno oddaja vlago. To je pogosto 
povezano z velikim vložkom energije s strani rastline (tudi npr. semena lokvanja se osušijo na 
zelo majhen delež vlage). Odstotek vlage v semenu pade na 10–20 %. Embrio dokončno 
zraste in se oblikuje. Na koncu faze dozorevanje je seme dozorelo in pripravljeno na kalitev, 
razen če vstopi v fazo mirovanja. To je evolucijska prilagoditev rastlin, da zaščitijo potomce 
pred kalitvijo v neugodnih razmerah (Osterc in Rusjan, 2013). 
 
 
2.1.1 Obdobje mirovanja in stratifikacija  
 
Rastline so se evolucijsko prilagodila tako, da semena rastlin neugodne rastne razmere 
preživijo v stanju nezmožnosti kalitve. To je obdobje mirovanja ali dormance, ki je različno 
dolgo, odvisno od vrste in vzroka, zakaj semena ne morejo kaliti. Kalitev lahko ovira 
semenska lupina in/ali različne snovi v semenu, ki jih imenujemo inhibitorji kalitve (v 
preteklosti blastoholini), to so eterična olja, organske kisline, fenolne snovi itd. Pomembno 
vlogo pri kalitvi ima koncentracija in razmerje inhibitorjev (npr. abscizinska kislina) in 
promotorjev kalitve (npr. giberlini).  
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Padec razmerja abscizinske kisline in giberlinov prekine dormanco, seme lahko kali. Na 
spremembo količine obeh hormonov vplivajo anabolični in katabolični encimi, ki sodelujejo v 
presnovi obeh hormonov (Vodnik, 2012). 
 
Semena pogosto ne kalijo kljub optimalnim razmeram v okolju. Strokovnjaki uporabljajo 
različne metode za odpravljanje nezmožnosti kalitve. Stratifikacija je ena izmed metod, pri 
kateri semena izpostavimo nizkim temperaturam (0–10°C) za določeno časovno obdobje in s 
tem prekinemo dormanco. Uporabljamo tudi mehanske metode, s katerimi poškodujemo 
semensko lupino in omogočimo izmenjavo snovi med semenom in okoljem. S sprejemom 
vode in plinov skozi semensko lupino se poveča presnovna aktivnost (sinteza in aktivacija 
encimov), poveča se dihanje semena, naraščati začne koncentracija ATP-ja in koncentracija 





Ključni zunanji dejavnik, ki sproža kalitev, je voda. Zaradi povečanja količine vode v semenu 
kalček nabrekne. Razvijati se začne radikula ali semenska korenina in plumula ali poganjek. 
Volumen semena se poveča, zato semenska ovojnica poči. Na kalitev ne vpliva samo voda, 
ampak tudi temperatura in svetloba. Pri optimalnih razmerah v okolju poganjek odžene iz tal, 
korenina pa v tla. Korenino, katere zasnova je že v semenu (radikula), imenujemo glavna ali 
srčna korenina. Globina rasti glavne korenine je vrstno specifična, a v primerjavi z 
adventivnimi koreninami je daljša in močnejša in tako daje dobro oporo rastlini. Spolno 
razmnožene rastline, sejanci, imajo manj težav pri preskrbi z vodo in hranili, saj s svojim 
koreninskim sistemom sežejo globje in črpajo vodo s hranilnimi snovmi iz območij tal, ki so 
ostalim konkurenčnim rastlinam nedostopna. Sejanci rastejo dlje in so trajnejši v primerjavi z 
nespolno razmnoženimi rastlinami (Smole in Črnko, 2000; Osterc in Rusjan, 2013). 
 
 
2.2 VEGETATIVNO RAZMNOŽEVANJE 
 
Vegetativno ali nespolno razmnoževanje je razmnoževanje brez spolnega cikla. V naravi se 
pri nižjih rastlinah največkrat izmenjujeta spolni in nespolni cikel, pri višjih rastlinah pa se 
oba cikla oddvojita v ločena načina razmnoževanja. V naravi se rastline redkokdaj 
razmnožujejo zgolj nespolno, saj bi to negativno vplivala na genetsko raznolikost. Nespolno 
razmnoževanje ne vključuje mejoze, oploditve in nastanek semena. Nespolno razmnoževanje 
je pogosto hitrejše in učinkovitejše v primerjavi s spolnim načinom razmnoževanja. Za 
razmnoževanje potomcev potrebujemo matično rastlino, iz katere lahko pridobimo veliko 
osebkov, ki so genetsko enaki matični rastlini. Vegetativno razmnoževanje je močno olajšalo 
prenos genetskih lastnosti med generacijami. Enostavnejše je tudi razmnoževanje rastlin, ki se 
težko spolno razmnožujejo oziroma so njihova semena težko kaljiva (Dermastia, 2007; Osterc 
in Rusjan, 2013). 
 
V hortikulturni praksi so v zgodovini razvili veliko različnih metod vegetativnega 
razmnoževanja. Pri direktnem (autovegetativnem) načinu razmnoževanja v osnovi ločimo dve 
veliki skupini teh metod glede na čas oddelitve nove rastline od matične rastline.  
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Skupno vsem metodam prve skupine je to, da nove rastline ločimo od matičnih rastlin, preden 
razvijejo koreninski sistem, pri vseh metodah druge skupine pa nove rastline razmnožujemo 
ob oz. na matični rastlini in jih šele kasneje ločimo od nje.  
 
Razmnoževanje s potaknjenci je ena izmed najbolj prepoznavnih pa tudi najbolj hortikulturno 
uporabljenih metod autovegetativnega razmnoževanja, pri kateri nove rastline ločimo od 
matičnih rastlin pred razvojem korenin. Potaknjenec je navadno del enoletnega poganjka 
matične rastline, ki jih režemo v različnih razvojnih fazah. Glede na uporabljen organ matične 
rastline poznamo več tipov potaknjencev; potaknjence iz poganjkov, listne potaknjence in 
koreninske potaknjence. Pri potaknjencih iz poganjkov ločimo zelene in lesnate potaknjence. 
Zeleni potaknjenci so potaknjenci, rezani v času rastne dobe, pri tem uporabljamo toletne 
poganjke. Lesni potaknjenci so potaknjenci, rezani v času dormance ali obdobja mirovanja, 
ko uporabljamo enoletne poganjke. Po rezi potaknjence potaknemo (vložimo) v ustrezen 
rastni substrat, kjer jim zagotovimo optimalne razmere za rast in razvoj nadzemnega in 
podzemnega dela (Smole in Črnko, 2000; Osterc in Rusjan, 2013). 
 
 
3 ADVENTIVNI KORENINSKI SISTEM 
 
Adventivne ali nadomestne korenine so korenine, ki se ne razvijejo iz koreninskih tkiv 
(radikule), ampak se razvijejo iz tkiv nadzemnega dela rastline. To je lahko npr. steblo, listi, 
poganjek itd. Razvoj nadomestnih korenin je lahko posledica običajnega razvoja rastline. 
Lahko pa je odgovor na stresne dejavnike v okolju, kot so ranitev rastline, pomanjkanje 
hranil, prebitek vode itd. Nadomestne korenine tvorijo nadomestni koreninski sistem. NKS se 
zelo razlikuje v primerjavi s semenskim koreninskim sistemom. Razlike so v zgradbi in 
arhitekturi koreninskega sistema. Glavna razlika je v odsotnosti srčne korenine. Korenine v 
NKS-ju so vse približno enako dolge in velike glede na obseg. Vegetativni koreninski sistem 
je tudi plitvejši in močneje razraščen v horizontalni ravnini (Jazbec in sod., 1995). 
 
Slika 1: Razvoj NKS-ja kot rezultat običajnega razvoja rastline (Steffens in Rasmussen, 2016) 
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Kot je bilo že napisano, razvoj NKS-ja je lahko normalna faza v življenjskem ciklu rastline. 
Nekaj primerov takšnega razvoja NKS-ja je prikazanih na sliki 1. Na sliki 1C je prikazan 
razvoj nadomestnih korenin iz nodija, ki se nahaja na koncu živice pri jagodah – Fragaria 
spp.). Na sliki 1D je prikaz razvoja NKS-ja iz stebla, npr. pri navadnem bršljanu – Hedera 
helix L., s katerim se le-ta pritrdi na gostiteljsko rastlino. 
 
 
Slika 2: Razvoj NKS-ja kot odgovor na stresno situacijo (Steffens in Rasmussen, 2016) 
 
Na sliki 2 je prikazan razvoj NKS-ja kot odgovor na stresno situacijo, v kateri se znajde 
rastlina ali njen del. Stres lahko izvira iz okolja (npr. pomanjkanje hranil, prevelika vsebnost 
težkih kovin itd.). Stres lahko povzročijo drugi organizmi, ki se prehranjujejo z rastlino 
(herbivorija) in s tem ranijo rastlino. Stik s substratom ali z vodo lahko povzroči razvoj NKS-
ja iz stebelnega brsta ali drugih stebelnih tkiv. Na sliki 2H je prikaz razvoja NKS-ja po rezi 
tkiva, ki nastane npr. pri vzgoji potaknjenca. 
 
Razvoj NKS-ja je odvisen od zunanjih in notranjih dejavnikov. Med zunanjimi dejavniki so 
direktno za razvoj NKS-ja najpomembnejši stik s tlemi oz. substratom, ranitev delov matičnih 
rastlin, ki jih uporabimo za razmnoževanje in pri nekaterih razmnoževalnih metodah tudi 
ločitev posameznih delov od same matične rastline. Med zunanje dejavnike nadalje 
prištevamo tudi svetlobo, temperaturo in razpoložljivost hranil, ki vplivajo na razvoj in stanje 
matičnih rastlin, ki jih uporabljamo za razmnoževanje, prav tako pa tudi vplivajo na razvoj 
novih rastlin, ki jih ukoreninjamo. Pomen in vloga notranjih dejavnikov v nadaljevanju 
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Pri zelnatih in lesnatih rastlinah se lahko NKS razvije na dva načina. Prvi način je neposredni 
razvoj korenin ali organogeneza. To je razvoj korenin iz že oblikovanih meristematskih celic, 
kot so na primer celice prokambija in interkalarnega kambija. Interkalarni kambij je 
meristemsko tkivo, ki leži izven apikalnega meristema. To je pot razvoja NKS-ja pri 
nepoškodovanih rastlinskih delih običajno takrat, ko nove rastline koreninimo še na matični 
rastlini. Drugi način razvoja NKS-ja je razvoj iz novo oblikovanih celic, ki se razvijejo za 
celicami kalusa (Dermastia, 2007; Guan in sod., 2015). Kalus je ranitveno tkivo, ki se razvije 
z neorganizirano rastjo celic ob poškodbi ali ločitvi dela rastline od matične rastline, in kot 
poudarjata Osterc in Rusjan (2013), same celice kalusa direktno ne služijo za razvoj NKS-ja. 
 
Pri lesnatih rastlinah se NKS razvije iz celic strženovih trakov (ray cells), ki ležijo v bližini 
žilnega kambija ali iz kalusa na bazi potaknjenca. Pri zelnatih rastlinah se koreninski 
primordiji začnejo razvijati v kambiju hipokotila. Hipokotil je del stebla med nodijem s 
kličnimi listi in koreninskim vratom. NKS se lahko razvije tudi iz lista pri listnih potaknjencih 
ali iz korenin pri koreninskih potaknjencih (Guan in sod., 2015; Dermastia, 2007). 
 
Nadomestne korenine se lahko razvijejo iz meristemov ali tvornih tkiv, ki jih delimo na 
primarne in sekundarne meristeme. Med primarne meristeme uvrščamo apikalne (vršne) 
meristeme (npr. rastni vršiček korenine, stebla), zaostale meristeme (npr. perikambij, žilni 
kambij, inerkalarni meristemi) in meristemoide (npr. listne zasnove). Sekundarni meristemi 
nastanejo z dediferenciacijo primarnih meristemov. Že diferencirane celice (parenhim) 
ponovno pridobijo sposobnost delitve. Med sekundarne meristeme uvrščamo plutni kambij, 
prevodni kambij in ranitveni meristem ali kalus. Ranitev rastline povzroči, da parenhimske 
celice pridobijo sposobnost delitve.  
 
Nadomestne korenine lahko izraščajo iz kateregakoli dela rastline. Nadomestni koreninski 
sistem se lahko razvije iz parenhima skorje, listne sledke, traku skorje, strženovega 
parenhima, sekundarnega strženovega traku, interfascikularnega kambija ali iz kambija. 
Kakovost nadomestnega koreninskega sistema ni odvisna od izvornega mesta nastanka. 
Koreninski sistemi so si med seboj kakovostno enakovredni, kar je za hortikulturno prakso 
zelo pomembno dejstvo (Osterc in Rusjan, 2013; Dermastia, 2007). 
 
 
3.1 FIZIOLOŠKA OZADJA RAZVOJA NADOMESTNEGA KORENINSKEGA SISTEMA 
 
Na razvoj NKS-ja vplivajo tako zunanji kot notranji dejavniki. Med notranjimi dejavniki sta 
pri regulaciji rasti in razvoja ključna genetska in hormonska osnova. Rastlinski hormoni so 
organske spojine, ki imajo pomembno vlogo v rastlini. So notranji regulatorji, ki vplivajo na 
procese v zelo majhnih koncentracijah. Koordinirajo diferenciacijo in razvoj različnih delov 
rastlin glede na notranje in zunanje okolje rastline. Osnova koordinacije je delovanje 
signalnih molekul, ki omogočajo komunikacijo med celicami in organi. Med klasične 
hormone uvrščamo tiste, ki so bili odkriti v prvi polovici 20. stoletja. To so avksini, 
abscizinska kislina, citokinini, giberelini in etilen. Z raziskavami in poskusi so odkrili nove 
rastlinske hormone oziroma spojine, ki imajo vlogo rastlinskih hormonov: brasinosteroidi, 
jasmonska kislina, salicilna kislina, dušikov monoksid in strigolaktoni (Vodnik, 2012; Puiga 
in sod., 2012; Taiz in sod., 2015). 
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3.2 PROCES RAZVOJA NADOMESTNIH KORENIN 
 
Koreninski sistem je povezava med rastlino in tlemi oz. substratom. Rastlina preko korenin 
črpa nujno potrebne snovi za rast in razvoj. Rastline so zaradi koreninskega sistema stabilne, 
saj jim le-te dajejo oporo. Na začetku razvoja NKS-ja, to je ločitev poganjka od matične 
rastline, je zelo pomembno nalaganje suberina na ranjenem mestu. To je lipidna snov, ki se 
nahaja v stenah plutnih celic in casparijevih progah endodermskih in eksodermskih progah. V 
primeru ranitve tkiva služi kot nekakšna zapora, saj preprečuje iztekanje rastlinskih sokov iz 
mesta rane. Ranitveni kalus in suberin sta glavna dejavnika, ki omogočata bodoči novi 
rastlini, da v tem začetnem delu razvoja NKS-ja hitreje premaga stres, ki je nastal ob ranitvi 
ali ločitvi od matične rastline (Guan in sod. 2015; Dermastia, 2007; Osterc in Rusjan, 2013).  
 
 
Slika 3: Razvojne faze NKS-ja (Guan in sod., 2015) 
 
Razvoj nadomestnih korenin delimo na tri razvojne faze. To so faza indukcije, iniciacije in 
faza rasti korenin. V fazi indukcije se začne razvoj zasnov za korenine. V tej fazi celice 
meristema, ki ležijo med korteksom in strženom, pričnejo z delitvijo. Jasik in de Klerk (1997) 
sta odkrila, da se v fazi indukcije poveča količina škrobnih zrn in plastidov. Predvidevajo, da 
so škrobna zrna v korelaciji s skladiščenjem ogljikovih hidratov in avksinov v bazi 
potaknjenca. S hidrolizo škrobnih zrn nastanejo sladkorji, ki služijo kot energija za razvoj 
nadomestnih korenin (slika 3). 
 
Druga faza razvoja je faza iniciacije, ki jo delimo na pet stopenj. Med iniciacijo se iz celic 
razvijejo koreninska tkiva. Razvijejo se zasnove za epidermis in endodermis. na drugi stopnji 
se iz zasnov razvije povrhnjica ali epidermis. To je zunanja plast celic v primarnem telesu 
rastlin. Sledi razvoj enojne plasti celic, ki obdajajo prevodna tkiva korenin in stebel. Na tretji 
stopnji se začne razvoj korteksa ali skorje, to je tkivo med prevodnim sistemom in povrhnjico 
v steblu. Na četrti stopnji se dokončno razvije skorja. Koreninske celice inicalke s periklíno 
delitvijo celic (to je delitev celic, pri kateri je delitvena ravnina vzporedna s površino organa) 
oblikujejo traheje v območju stele. Stela je prostorska razporeditev primarnega sistema žil v 
steblu in korenini, ki ga sestavljata floem in ksilem. Kasneje se razvijejo še prevodni cilinder 
in koreninska čepica. V zadnji razvojni fazi, to je faza rasti korenin, se nadaljuje rast 
nadomestne korenine s prodiranjem skozi stebelna tkiva. Koreninski vršiček predre epidermis 
stebla, katerega celice propadejo s programirano celično smrtjo.  
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Pomen tega procesa za razvoj adventivnih korenin še ni povsem pojasnjen (Guan in sod., 
2015; Dermastia, 2007). 
 
 
3.3 POMEN AVKSINOV ZA RAZVOJ NKS-JA 
 
Avksini so rastlinski hormoni, ki se tvorijo v mladih listih in razvijajočih se plodovih. Avksini 
se po rastlini prenašajo s polarnim transportom v žilnem parenhimu in v manjšem obsegu tudi 
po floemu. Iz mesta sinteze rastnega vršička se prenašajo navzdol do korenin. Transport 
avksinov regulirajo specifični prenašalci (AUX1, PIN2), katerih naloge odkrivajo raziskovalci 
šele v zadnjih letih (Vodnik, 2012; Taiz in sod., 2015). 
 
Avksini imajo glavno vlogo pri razvoju korenin, a ne deluje samostojno. Drugi rastni 
regulatorji vplivajo na delovanje avksinov (npr. giberelini, citokinini, etilen, strigolaktoni 
idr.). Interakcija med avksini in drugimi rastlinskimi hormoni je lahko sinergistična (skladna) 
ali antagonistična (nasprotujoča). Avksini so nujen za razvoj nadomestnega koreninskega 
sistema (Saini in sod., 2013; Vodnik, 2012).  
 
Koncentracija avksinov je ključni dejavnik, ki vpliva na začetek dediferenciacije in 
remeristemizacije. Hartmann in sod. (1997) so v svoji hipotezi izpostavili pomen avksinov pri 
razvoju NKS-ja in predvsem njegovo vlogo pri indukciji razvoja nadomestnih korenin. 
Avtorji poudarjajo, da je prisotnost avksinov pomembna prve štiri dni po začetku 
razmnoževanja. Kasneje koncentracija avksinov upade. V primeru, da je koncentracija 
avksina prevelika, lahko le-ta deluje inhibitorno na razvoj korenin. Avtorji so sčasoma z 
raziskavami to teorijo dopolnili. De Klerk in sod. (1999) označujejo 24-urno obdobje po 
začetku koreninjena kot fazo dediferenciacije. Sledi faza indukcije, ki traja približno do 96 ur 
(4 dni) od začetka koreninjenja. V obeh fazah je za uspešno koreninjenje potrebna optimalna 
koncentracija avksinov.  
 
Nag in sod. (2001) obdobje 72 ur (3 dni) po začetku razmnoževanja razdelijo na fazo 
indukcije in fazo iniciacije korenin, kasneje pa sledi obdobje rasti korenin. Avtorji so pri 
potaknjencih vrste Vigna radiata L. dokazali, da je za uspešno tvorbo korenin pomembna 
prisotnost avksinov v območju razvoja korenin pri potaknjencih v času 24 ur od začetka 
razmnoževanja. Slednje potrjujejo tudi drugi avtorji pri lesnatih rastlinah (Štefančič in sod., 
2005; Štefančič in sod., 2006). Osterc in sod. (2016) celo ugotavljajo, da je pri okrasni češnji 
Prunus subhirtella 'Autumnalis' začetno obdobje potrebne avksinske prisotnosti lahko celo 




3.3.1 Avksini in citokinini 
 
Citokinini in avksini sovplivajo na rast in diferenciacijo rastlin. V katero smer bosta potekala 
rast in razvoj, je odvisno od koncentracije obeh hormonov. Če je koncentracija citokininov 
večja kot koncetracija avksinov, to spodbuja rast nadzemnega dela rastline. Če je koncetracija 
avksinov večja kot koncentracija citokininov, to pozitivno vpliva na rast korenin. Citokinini 
spodbujajo diferenciacijo celic tako, da zavirajo signalne poti in transport avksinov.  
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De Klerk in sod. (1999) so dokazali, da je za obdobje dediferenciacije in indukcije korenin 
(96 ur po začetku razmnoževanja) potreben dvig avksina v bazi potaknjenca ter zmanjšan nivo 
citokinina, če želimo uspešen razvoj koreninskega sistema. 
 
Citokinini aktivirajo transkripcijo SHY2 genov, ki negativno vplivajo na PIN proteine, ki so 
odgovorni za transport avksinov. Avksini vplivajo na razgradnjo SHY2 proteina preko 
kompleksa SKP-Cullin-F-Box ligaze, s tem ohranja aktivnost PIN proteinov in svoj transport 
po rastlini. Ugotovili so, da homeostatično povratno delovanje uravnava koncentracije 
avksinov in citokininov tako, da se nadzemni deli rastline in korenine optimalno razvijajo 
(Sain in sod., 2013). 
 
 
3.3.2 Avksini in etilen 
 
Etilen stimulira sintezo avksinov v rastnih vršičkih korenin, kar pa zavira rast korenin v 
dolžino. Sintezo avksinov in signalizacijo etilena inhibira etilenski sporočevalni protein CTR1 
(constitutive triple response 1). CTR1 deluje glede na koncentracijo avksinov in zavira sintezo 
le-teh ob preveliki koncentraciji. Etilen močno zavira rast celic v koreninskih meristemih. 
Torej etilen zavira rast koreninskega sistema na dva načina. Lahko vpliva na percepcijo 
oziroma zaznavo signala preko CTR1 ali pa vpliva na vstopne (AUX) in izstopne prenašalce 
(PIN), ki sodelujejo pri transportu avksinov. Avksini so nujni za normalno delovanje, sintezo 
in transport etilena v koreninah. Raziskovalci poročajo o negativnem učinku etilena na razvoj 
korenin predvsem pri paradižniku. Raziskave še niso dokončno odločile, ali avksini delujejo 
pozitivno ali negativno na delovanje etilena pri regulaciji razvoja koreninskega sistema 
(Pacurar in sod., 2014; Sain in sod., 2013).  
 
Steffens in Rasmussen, (2016) navajata, da je etilen pozitivno vplival na razvoj nadomestnih 
korenin, medtem ko so bili potaknjenci v vodi. Rastlina se odzove na vodni stres tako, da 
etilen sproži transport avksinov. Posledično povečana koncentracija avksinov sproži dodatno 
sintezo etilena. Le-ta omogoča pretok avksinov proti bazi rastline, ki je potopljena v vodi. 
Kopičenje avksinov v bazi spodbuja rast adventivnih korenin (Jasik in de Klerk, 1997; 
Steffens in Rasmussen, 2016). 
 
Vpliv etilena na rast korenin je odvisen od sinteze avksinov, na katero pa vpliva tvorba 
etilena. Etilen poveča transkripcijo prenaševalnih proteinov avksinov. Tok avksinov se 
preusmeri proti konici korenine, zunanji celični plasti koreninskega meristema preko 
polarnega transporta. Proteine, ki prenašajo avksin (PIN2, AUX1), regulira etilen. Etilen 
spodbuja tvorbo nadomestnih korenin tako, da spodbudi nalaganje in povečanje koncentracije 
avksinov, predvsem pri ukoreninjanju v vodi. Veliko raziskav pri različnih rastlinskih vrstah, 
sončnici, rižu, jablani, petuniji tako poudarja pozitivni učinek etilena za razvoj NKS-ja. 
Giberelini, skladno z etilenom, sovplivajo na tvorbo avksinov in na razvoj nadomestnih 
korenin. Vplivajo na razvoj, dolžino in število korenin (Saini in sod., 2013; Pacurar in sod., 
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3.4 POMEN DRUGIH HORMONSKIH SNOVI 
 
Razvoj NKS-ja je kompleksen in zahteven proces, pri katerem imajo pomembno vlogo 
različni regulatorji rasti in razvoja. Proces postane še kompleksnejši s sovplivanjem 




Poleg zgoraj naštetih rastlinskih hormonov na razvoj NKS-ja vplivajo tudi jasmonati. To je 
skupina rastlinskih hormonov, ki imajo pomembno vlogo pri obrambi rastline proti 
negativnim dražljajem, kot je herbivorija, napad škodljivcev (žuželke, glive idr.), 
pomanjkanje vode, hranil itd. (Schaller, 2005). 
 
Pri rezi poganjkov ranimo tkivo. Rastlina se takoj odzove s povečano koncentracijo 
jasmonatov. Rasmussen in sod. (2012) sklepajo, da velika koncentracija jasmonatov pozitivno 
vpliva na razvoj NKS-ja takoj ob rezi poganjkov. Lischweski in sod. (2015) so raziskovali 
vpliv jasmonatov na razvoj NKS-ja pri listnih potaknjencih petunije. Ugotovili so, da se po 
rezi rastline poveča koncentracija jasmonatov in koncentracija topnih in netopnih ogljikovih 
hidratov. Koncentracija jasmonatov naj bi spodbudila rast prevodnega tkiva in s tem olajša 
nadaljnji razvoj NKS-ja. Rezultati raziskave so pokazali, da rast in razvoj NKS-ja nastopi 
kasneje in traja dlje pri transgenih rastlinah z zmanjšano koncentracijo jasmonatov kot pri 
osnovnih rastlinah. Lischweski in sod. (2015) sklepajo, da jasmonati vplivajo na NKS, ampak 
niso pogoj za razvoj NKS-ja.  
 
Dokazano je, da jasmonati skupaj z avksinom sinergistično spodbujajo razvoj NKS-ja. 
Negativen vpliv jasmonatov na razvoj NKS-ja pri rodu Arabidopsis, nakazuje na to, da je 
vpliv tako jasmonatov kot avksinov odvisen od koncentracije in razmerja obeh hormonov. 
Jasmonati pozitivno vplivajo na razvoj NKS-ja na začetku, takoj po rezi. Tretiranje že 
ukoreninjenih rastlin z jasmonati je razkrilo negativen vpliv le-teh na razrast NKS-ja. Manjše 
koncentracije 0.1–1 µM niso imele posebnega vpliva na rast NKS-ja, medtem ko so večje 
koncentracije, 10 µM in več, negativno vplivale na gostoto NKS-ja. Koncentracija 100 µM je 
v celoti inhibirala rast NKS-ja. V nadaljevanju so že ukoreninjene potaknjence tretirali z 
avksinsko 2,4-diklorofenoksi ocetno kislino (2,4-D) ali s prekurzorjem etilena, 
aminociklopropan karboksilno kislino (ACC). Pri uporabi 2,4-D ali ACC je bilo razvito večje 
število nadomestnih korenin kot pri kontrolni skupini. Rezultati so pokazali, da so etilen in 





Jasmonska kislina je rastlinski hormon, ki spada v skupino jasmonatov. Tvorba jasmonske 
kisline je odgovor rastline na stres in obramba ali zaščita rastline pred stresom. Deluje kot 
signalna molekula, kadar abiotski in/ali biotski dejavniki negativno vplivajo na rastlino. Stres 
je dražljaj, ki povzroči povečanje sinteze jasmonske kisline. Le-ta prav tako koordinira rast in 
razvoj rastline (Schaller in sod., 2005). 
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Pri rezi matične rastline za pridobitev potaknjencev ranimo poganjek. Rastlina se na ranitev 
odzove s povečano sintezo jasmonske kisline, ki regulira procese celjenja ran (Rayirath in 
sod., 2011). Jasmonska kislina v interakciji z avksinom vpliva na rast in razvoj NKS-ja. Glede 
na raziskave naj bi avksin vplival na homeostazo jasmonske kisline in tako vplival na razvoj 
NKS-ja. ARF6 in ARF8 sta gena, ki regulirata razvoj NKS-ja, zato je njun prepis ključen za 
nemoten potek koreninjenja. Uravnavata izražanje treh indukcijskih genov za avksin – treh 
inducible gretchen hagen3 (GH3) genov, in sicer GH3.3, GH3.5 in GH3.6. Ti geni so nujni za 
homeostazo jasmonske kisline in iniciacijo razvoja nadomestnega koreninskega sistema 
(Saini in sod., 2013). Tudi Pacurar in sod. (2014) poudarjajo pozitiven vpliv jasmonske 
kisline na indukcijo NKS-ja predvsem pri potaknjencih, kjer pride do ranitve rastlinskih tkiv.  
 
Jasmonska kislina ima sicer glede na druge raziskave negativen vpliv na rast primarnih 
korenin in stranskih korenin. Pacurar in sod. (2014) poudarjajo negativen vpliv jasmonske 
kisline na koreninjenje hipokotilov pri rodu Arabidopsis. Kot poudarjajo avtorji, je ta 
negativni efekt jasmonske kisline očiten predvsem pri rastlinah, ki ne doživljajo stresa 
(kakršnega npr. doživijo potaknjenci ob ločitvi od matične rastline) (slika 4). 
 
 
Slika 4: Delovanje rastlinski hormonov (barve puščic so enake barvi vrste, prekinjene črte prikazujejo možne 
interakcije, ki še niso v celoti potrjene; cit. po Pacurar in sod., 2014) 
 
Na sliki 4 je grafični prikaz delovanje avksinov v povezavi z drugimi rastlinskimi hormoni in 
signalnimi molekulami pri regulaciji razvoja NKS-ja. Avksini imajo glavo vlogo pri regulaciji 
razvoja NKS-ja, tako pri razvoju NKS-ja v obdobju običajnega razvoja rastline (slika 4A) kot 
pri razvoju NKS-ja kot odgovoru na okoljski stres (slika 4B). Na sliki 4A je prikaz razvoja 
NKS-ja pri repnjakovcu, paradižniku in rižu. Delovanje rastlinskih hormonov se razlikuje v 
odvisnosti od vrste. Na sliki 4B je prikaz razvoja NKS-ja kot pri rastlinah repnjakovca, graha, 
topola in drugih vrst. Različni rastlinski hormoni (kot so etilen (ET), citokinini (CK), giberlini 
(GA), abscizinska kislina (ABA), strigolaktoni (SL), brasinosteroidi (BR) in jasmonati (JA)) 
in različne signalne molekule (kot so salicilna kislina (SA) in dušikov oksid (NO)) lahko 
vplivajo na razvoj NKS-ja neposredno z medsebojno interakcijo in/ali pa vplivajo posredno 
preko avksina, s čimer vplivajo na sintezo, transport in signalne poti.  
  
Glede na shemo prikazano na sliki 4 (Pacurar in sod., 2014) lahko povzamemo, da je razvoj 
NKS-ja kompleksen proces, v katerem sodelujejo različni rastlinski hormoni. Raziskave so 
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pokazale, da jasmonska kislina vpliva na razvoj korenin kljub zmanjšanju koncentracije 
avksinov. V drugem primeru so avksini delovali pozitivno na razvoj korenin kljub prisotnosti 
jasmonske kisline. Sklepajo, da avksin in jasmonska kislina vplivata na rast koreninskega 
sistema po različnih poteh in ne vplivata drug na drugega (Howe, 2004; Schaller 2005). 
 
Fiziološka in kronološka starost izrazito vplivata na procese v rastlini. Rasmussen in sod. 
(2012) so dokazali, da se koncentracija jasmonske kisline v 30 minutah po rezi juvenilnih 
poganjkov poveča za 40-krat. Medtem ko se pri starejših poganjkih povečana koncentracija 
pojavi kasneje, po 6 urah. Maksimalna koncentracija jasmonske kisline je večja pri mlajših 
poganjkih kot pri starejših. To nakazuje, da je odziv rastline na ranitev tkiva počasnejši pri 
starejših rastlinah kot pri mlajših. 
 
Slika 5: Prikaz faz razvoja nadomestne korenine pri  





Strigolaktoni spadajo med rastlinske hormone, ki imajo pomembno vlogo pri parazitskih in 
simbiotskih odnosih ter pri rasti in razvoju rastline. Strigolaktoni, kot rastlinski hormoni 
vplivajo na različne razvojne procese, kot so na primer kalitev, fotomorfogeneza in 
arhitektura koreninskega sistema. Glede na raziskave strigolaktoni negativno vplivajo na 
razraščanje korenin, inhibirajo razvoj nadomestnega in lateralnega koreninskega sistema. 
Pozitivno vplivajo na interakcije v rizosferi, omogočajo razrast koreninskih laskov in 
nodulacijo. Strigolaktoni prav tako zavirajo razraščanje nadzemnega dela rastline in vplivajo 
na rast stebla ter sekundarno rast (Justin, 2012; Justin in Vodnik, 2013; Matthys in sod., 
2016). 
 
Strigolaktoni se sintetizirajo v koreninah rastlin. Strigolaktone so odkrili pri preučevanju 
abskularne mikorize. Prvotno so bili obravnavani kot koreninski eksudat, ki stimulirajo 
kalitev semen rastlin rodu Striga in Orobanche. Strigolaktoni imajo pomembno vlogo pri 
vzpostavitvi simbiotskega odnosa med gostiteljsko rastlino in glivami. Znanstveniki so sprva 
predvidevali, da strigolaktone tvorijo samo rastline, ki so sposobne mikorize oz. tiste, ki so 
gostitelj parazitskih rastlin. Nadaljnje raziskave so razkrile, da so strigolaktoni prisotni v 80 % 
vseh rastlinskih vrst. Glede na takšno zastopanost v rastlinskem kraljestvu so sklepali, da 
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delovanje preko koreninskih eksudatov ni edina njihova funkcija in verjetno te kemične snovi 
sodelujejo tudi pri drugih procesih. Prvotno mesto sinteze so bile korenine, a raziskave 
nakazujejo na to, da poteka tvorba strigolaktonov tudi v nadzemnem delu rastline. Geni za 
sintezo strigolaktonov so močno izraženi v steblu. Znanstveniki predvidevajo, da imajo 
strigolaktoni pomembno vlogo pri obraščanju nadzemnega in tudi podzemnega, koreninskega 
dela rastline (Justin in Vodnik, 2013; Taiz in sod., 2015; Koltai in Kapulni, 2013; Boyera in 
sod., 2014). 
 
Strigolaktoni naj bi se sintetizirali kot odgovor na stres, zaradi pomankanja ali pribitka hranil 
v substratu ipd. Že majhna koncentracija fosforja, pomankanja vode idr. povzroča pri rastlini 
stres. Rastlina na stres odgovori s sintezo strigolaktonov in izločanjem eksudata. Eksudat je 
rastlinski izloček korenin in je produkt rastlinske presnove, zaradi katerega rastlina lahko 
vzpostavi mutualistični odnos z glivo. Nekatere snovi v koreninskem eksudatu vplivajo na 
presnovo glive, s tem jo stimulirajo pri rasti v dolžino in diferenciaciji. Pri arbuskularni 
mikorizi rastlina daje glivi ogljikove hidrate, ki ji omogočajo razrast in oblikovanje nove 
generacije. Rastlina s prepletom hif pridobi večjo površino koreninskega sistema in tako 
lahko intenzivneje črpa hranila in vodo. Strigolaktoni, kot signalne molekule v eksudatu 
omogočajo interakcijo med rastlino in glivo (Vodnik, 2012; Justin in Vodnik, 2013; Matthys 
in sod., 2016; Dermastia, 2007). 
 
 
5 VPLIV STRIGOLAKTNOV NA RAZVOJ NADOMESTNEGA KORENINSKEGA 
SISTEMA 
 
Strigolaktoni v povezavi z avksini in citokinini vplivajo rast in razvoj rastline. Najnovejše 
raziskave so dokazale, da so strigolaktoni ena izmed pomembnejših skupin hormonov, ki v 
povezavi z drugimi rastlinskimi hormoni predvsem z avksini sovplivajo na razvoj in razrast 
rastline.  
 
Strigolaktoni naj bi negativno vplivali na rast stranskih korenin in pozitivno vplivali na rast 
glavne korenine. Uravnavajo pretok in koncentracijo avksina v koreninah, s tem vplivajo na 
rast korenin. Ko je koncentracija avksinov majhna, strigolaktoni zmanjšajo prehod avksinov v 
korenino in tako zmanjšajo rast korenine. Rasmussen in sod. (2012) so na primeru navadnega 
repnjakovca (Arabidopsis thaliana) in graha (Pisum sativum) dokazali, da strigolaktoni 
zavirajo razvoj NKS-ja. Dognali so, da strigolaktoni zavirajo razvoj NKS-ja takoj na samem 
začetku razvoja ob prvi delitvi celic meristema.  
 
Ruyter-Spira in sod. (2011) so raziskovali vlogo strigolaktonov pri razvoju in rasti NKS-ja. V 
poskusih so uporabljali mutirane rastline navadnega repnjakovca (max rastline) in divje tipe 
iste vrste, ki so imeli normalno sintezo strigolaktonv. Mutanti, ki so imeli okvarjeno sintezo 
strigolaktonov, so bili označeni z oznakami max1, max3 in max4. Max2 rastlina je sicer 
normalno tvorila strigolaktone, a se ti niso mogli premikati po rastlini, ker je imela rastlina 
okvarjene gene za signalizacijo. Vse mutirane rastline so bile bolj uspešne pri razvoju 
nadomestnega koreninskega sistema v primerjavi z divjim tipom, ki je normalno tvoril 
strigolaktone. Mutirane rastline max1, max3 in max4 so imeli 1,5–3-krat več nadomestnih 
korenin kot kontrolna skupina. Mutirana rastlina max2 je imela največ razvitih nadomestnih 
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korenin. Rezultati kažejo na to, da ima sinteza in pretok strigolaktonov v rastlini pomembno 
vlogo pri zaviranju razvoja nadomestnega koreninskega sistema. 
 
Raziskavo so nadaljevali tako, da so mutirane rastline izpostavili sintetičnemu strigolaktonu 
GR24. S tem so hoteli preveriti, če lahko strigolaktoni vplivajo na fenotip že izoblikovanega 
nadomestnega koreninskega sistema. Mutirane in divji tip rastline so tretirali eksogeno, kar 
pomeni, da so sintetični strigolakton nanesli na zunanji del rastline. Tretiranje je pri divjem 
tipu navadnega repnjakovca pokazalo, da strigolaktoni res zavirajo razvoj nadomestnih 
korenin. Pri rastlinah divjega tipa, ki so bile tretirane z GR24, je bilo opazno manj 
nadomestnih korenin kot pri divjem tipu netretiranih rastlin. Pri mutiranih rastlinah max1, 
max3 in max4 so bili rezultati podobni kot pri divjem tipu. Število nadomestnih korenin je 
bilo manjše. Pri rastlini max2 niso zabeležili večjih sprememb v fenotipu koreninskega 
sistema. To nakazuje, da je ima transport strigolaktonov pomembno vlogo pri njihovem 
delovanju (Ruyter-Spira in sod., 2011; Rasmussen in sod., 2012). 
 
 
Slika 6: Število nadomestnih korenin v povezavi z genotipom rastline in koncentracije GR24. V predelu A je 
prikaz vpliv koncentracije GR24 na število nadomestnih korenin pri mutantih (max) in divjem tipu (col) 
repnjakovca. V predelu B je prikaz števila nadomestnih korenin v odvisnosti od koncentracije GR24 pri max4 
rastlinah in divjem tipu (Rasmussen in sod., 2012) 
 
Hormoni delujejo v zelo majhnih koncentracijah, zato so predvidevali, da ima njihova 
koncentracija pomembno vlogo pri vplivu teh snovi na rastlino. V nadaljnjih raziskavah so 
avtorji povečali koncentracijo GR24 pri divjem tipu navadnega repnjakovca in pri mutantu 
max4. Večja, kot je bila koncentracija GR24, manjše je bilo število razvitih nadomestnih 
korenin. Pri koncentraciji 10μM nadomestne korenine niso bile prisotne Rezultati raziskave 
potrjujejo, da imajo strigolaktoni negativen vpliv na razvoj nadomestnega koreninskega 
sistema (Ruyter-Spira in sod., 2011; Rasmussen in sod., 2012). 
 
Na splošno strigolaktoni zavirajo razvoj NKS-ja že v fazi iniciacije. Rasmussen in sod. (2012) 
sklepajo, da strigolaktoni vplivajo na aktivnost kambija, ki je nujna za razvoj NKS-ja. Pacurar 
in sod. (2014) negativni vpliv strigolaktonov na NKS povezujejo z zaviranjem bazipetalnega 
transporta avksina po rastlini. Vpliv strigolakotnov naj bi bil v veliki meri pogojen s 
fiziološkim stanjem rastline. Raziskave so pokazale, da strigolaktoni drugače vplivajo na 
razvoj NKS-ja pri enokaličnicah kot pri dvokaličnicah. vendar je pri tem vprašanje ali sta si 
NKS-ja pri obeh tipih rastlin sploh dovolj podobna, da bi ju lahko primerjali (Ruyter-Spira in 
sod., 2011; Rasmussen in sod., 2012; Taiz in sod., 2015). 
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5.1  VPLIV STRIGOLAKTONOV V POVEZAVI Z OSTALIMI HORMONSKIMI 
SPOJINAMI 
 
Strigolaktoni delujejo tako samostojno kot v sodelovanju z drugimi rastlinskimi hormoni na 
razvoj NKS-ja. Eden izmed najpomembnejših hormonov, ki deluje skupaj s strigolaktoni so 
avksini. Sovplivanje avksinov in strigolaktonov poteka preko indukcije genov za sintezo 
strigolaktonov, to so MAX3 (more axillary growth3) in MAX4 (more axillary growth4). Gen 
MAX2, strigolaktonska signalna molekula, vpliva na sintezo etilena. Le-ta pa posredno vpliva 
na transport avksina in uravnava njegovo koncentracijo (Ruyter-Spira in sod., 2011). 
 
Razvoj koreninskega primodija je viden v prvi fazi, ko se celice izvornega tkiva začnejo 
deliti. Rasmussen in sod. (2012) je zanimalo ali strigolaktoni vplivajo na razvoj NKS-ja že v 
fazi iniciacije koreninskega sistema ali šele kasneje v nadaljnjih fazah razvoja. Za opazovanje 
razvoja so uporabili CYCLIN B1 (CYCB1) t. i. GUS predel. Gre za predel, odgovoren za 
sintezo regulatornega proteina ciklina, ki ima v procesu mitoze pomembno vlogo, npr. pri 
razpadu jedrnega ovoja, razvoju delitvenega vretena itd. Število aktivnih mest z izraženim 
CYCB1 predelom je bilo v korelaciji s številom razvitih nadomestnih korenin, zato je uporaba 
CYCB1 predela za opazovanje razvoja NKS-ja smotrna. Število mest z intenzivnejšo 
aktivnostjo CYCB1 predela se je povečevalo od 96–120 ur po prenosu rastline iz teme na 
svetlobo. Po sedmem dnevu se je naraščanje števila aktivnih mest ustavilo (Rasmussen in 
sod., 2012). 
 
Pri max2 rastlinah (modelne rastline, katerih transport strigolaktonov je moten) je bilo 
opaženo večje število aktivnih poročevalnih genov v primerjavi z divjim tipom rastline. Max2 
rastline so bile v vseh primerih višje kot kontrolne rastline. Max2 rastline normalno 
sintetizirajo strigolaktone, a je pri njih moten trasnsport strigolaktonov. To je bil verjetno 
vzrok, da je bilo pri max2 opaženo večje število aktivnih mest CYCB1 predela in večje število 
razvitih nadomestnih korenin. Pri divjem tipu navadnega repnjakovca, ki je bil tretiran s 
sintetičnim strigolaktonom GR24, so opazili upad števila aktivnih mest, pri max2 ni bilo 
sprememb. Do sprememb verjetno ni prišlo, ker se strigolaktoni ne morejo prenašati po 
rastlini. Pri tretiranju divjega tipa rastline so opazili, da strigolaktoni vplivajo na izražanje 
genov, ki sodelujejo pri zgodnji fazi razvoja nadomestnih korenin. Torej lahko sklepajo (kot 
je že bilo zapisano), da strigolaktoni že na začetku zavirajo rast in razvoj koreninskega 
sistema (Rasmussen in sod., 2012; Ruyter-Spira in sod., 2011).  
 
Delovanje strigolaktonov je neobhodni del celotnega hormonalnega sistema rastline. V 
nepoškodovani rastlini sinteza strigolaktonov in citokininov poteka v koreninah, medtem ko 
sinteza avksina poteka v nadzemnih delih rastline. Pri rezi matične rastline, z namenom 
pridobitve potaknjencev, na bazi poganjka naredimo rano. Jasmonska kislina reagira v 
približno 30 minutah po nastanku rane. Jasmonska kislina je nujna za razvoj kakovostnega 
koreninskega sistema. Istočasno se v rastlini poveča koncentracija vodikovega peroksida 
(H2O2), vodikovega sulfida, določenih polifenolnih snovi in reaktivnih spojin, ki vsebujejo 
kisik. Te spojine pozitivno vplivajo na razvoj NKS-ja. Polifenoli negativno vplivajo na avksin 
tako, da zavirajo njegovo razgradnjo. Avksini se skladiščijo v bazi potaknjenca in v povezavi 
z dušikovim monoksidom spodbudi iniciacijo NKS-ja. Vodikov peroksid vpliva na hitrost 
kopičenja in količino avksinov, ki se kopičijo v bazi potaknjenca. Avksini, dušikov monoksid 
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in vodikov peroksid povečajo razpoložljivost sladkorjev, ki jih rastlina uporabi kot vir 
energije za razvoj NKS-ja. Koncentracija hormonov, ki zavirajo razvoj NKS-ja in je njihovo 
mesto sinteze na matični rastlini, v tem obdobju, zaradi rezi potaknjenca na matični rastlini, 
upade. Tipični primer takšnih snovi so strigolaktoni, ki se tvorijo v koreninskem sistemu 
matične rastline. Potaknjenec še nima razvitega koreninskega sistema, zato upade 
koncentracija strigolaktonov, saj smo odstranili mesto sinteze. V kasnejših razvojnih fazah 
avksini zavirajo rast NKS-ja, medtem ko etilen spodbuja razvoj NKS-ja. V novo razviti 
rastlini se poveča koncentracija strigolaktonov, saj ima potaknjenec nov NKS, ki je mesto 
sinteze strigolaktonov (Steffens in Rasmussen, 2016).  
 
Strigolaktoni in citokinini naj bi delovali ločeno, njihovo delovanje je povezano z zaviranjem 
razvoja NKS-ja. Citokinini so znani kot potencialni zaviralci razvoja NKS-ja. Sinteza 
strigolaktonov naj bi bila pogojena s koncentracijo citokininov. Majhna koncentracija tako 
strigolaktonov kot tudi citokininov zavira razvoj NKS-ja. Oba hormona zavirata razvoj NKS-




Slika 7: Koraki v razvoju NKS-ja (Steffens in Rasmussen, 2016) 
 
Na sliki 6 je prikaz razvoja NKS-ja po korakih. Najprej je prikazan mesto sinteze in smer 
transporta za avksine, citokinine in strigolaktone v nepoškodovani rastlini. Na drugem delu 
slike je prikazano dogajanje v rastlini v povezavi z jasmonsko kislino, takoj po rezi. Tretja 
slika prikazuje razvoj NKS-ja in vpliv rastlinskih hormonov na razvoj. Na zadnji sliki je 
prikazana nova rastlina, sinteza in smer transporta za avksine, citokinine in strigolaktone. 
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5.2 ARHITEKTURA IN GOSTOTA KORENIN 
 
Vpliv strigolaktonov so Ruyter-Spira in sod. (2011) raziskovali z mutanti – max rastline in 
divjim tipom navadnega repnjakovca (smo že omenjali). Rastline so tretirali s sintetičnim 
strigolaktonom GR24. Rast in razvoj korenin so opazovali v 8., 11. in 14. dnevu starosti 
rastline. Rastline so izpostavili različnim koncentracijam GR24 v razponu od 1,25 do 10 μM. 
Rezultati so pokazali, da je koncentracija 1,25 μM povzročila intenzivnejšo primarno rast 
korenin pri divjem tipu rastline in pri mutantu max4. Prvi pregled korenin so naredili v 8. 
dnevu starosti. Koncentracije GR24 med 2,5 in 5,0 μM so imele negativen vpliv na primarno 
rast korenine mutanta max2. 11. in 14. dan se rast korenine ni več spreminjala. 
 
Rastline v naravi ne rastejo v optimalnih razmerah, zato se koreninski sistem drugače razvije 
v naravi kot v laboratoriju, kjer so razmere idealne. Ruyter-Spira in sod. (2011) so raziskavo 
nadaljevali tako, da so ustvarili podobne razmere, kot vladajo v naravi. Zmanjšali so vnos 
ogljikovih hidratov, kar je negativno vplivalo na primarno rast korenine. Pri vseh genotipih, 
razen pri max2, je koncentracija GR24 imela negativen vpliv. GR24 ni imel vpliva na max2 
rastlino, kar nakazuje na to, da je pri arhitekturi in gostoti koreninskega sistema pomemben 
transport strigolaktonov po rastlini in ne samo njihova sinteza. Max rastline, ki niso bile 
tretirane z GR24, so imele krajše korenine kot ne-tretirane rastline divjega tipa, kar nakazuje 
na to, da strigolaktoni pri večjih koncentracijah pozitivno vplivajo na rast korenin.  
 
Omenjeni avtorji so želeli raziskati vpliv GR24 v povezavi z avksini na rast lateralnih ali 
stranskih korenin. Divji tip rastline so gojili 5 dni in jih tretirali z 10 µM IAA (indolocetna 
kislina) ali z 2,5 µM NAA (naftalen ocetna kislina) in z 10 µM GR24. Korenine so pregledali 
po 12, 24 in 72 urah in po 8 dneh. NAA in IAA sta močno spodbudila razvoj stranskih 
korenin. Glede na rezultate lahko sklepamo, da dovolj velika koncentracija avksinov izniči 
negativen vpliv strigolaktonov. Po osmih dneh so rezultati pokazali, da je tretiranje z GR24 
pozitivno vplivalo na rast stranskih korenin. Fiziološki odziv rastline na GR24 je odvisen od 
koncentracije avksina in občutljivosti same rastline (Ruyter-Spira in sod., 2011).  
 
Za testiranje te hipoteze so Ruyter-Spira in sod. (2011) postavili poskus gojenja divjega tipa 
rastlin navadnega repnjakovca in max mutantov ob pomankanju fosfata. Rastline so gojili pet 
dni pri zadostni količini fosfata, kasneje so jih premaknili v substrat, kjer je bila koncentracija 
fosfata omejena na 20 µM, polovico rastlin so tretirali z 2,5 µM GR24 in polovico ne. 
Rezultati so pokazali, da je aplikacija GR24 negativno vplivala na razvoj stranskih korenin pri 
divjem tipu repnjakovca. 
 
Ruyter-Spira in sod. (2011) so raziskali vpliv strigolaktonov na arhitekturo in gostoto 
koreninskega sistema. Pri kakovostnem koreninskem sistemu je pomembna dolžina primarne 
korenine ter dolžina in število stranskih korenin. GR24 vpliva na primarno rast korenine v 
odvisnosti od koncentracije. Večja, kot je bila koncentracija GR24, slabša je bila primarna 
rast korenin. Pri koncentraciji 1,25–2,5 µM je bila rast intenzivnejša kot pri večjih 
koncentracijah GR24. Zelo velika koncentracija GR24 je vplivala tudi na celotno rastlino, 
tako na njen izgled kot tudi na njeno zdravstveno stanje. To so zaznali pri vseh genotipih, 
razen pri max2, kjer je bil oviran transport strigolaktonov. Večja koncentracija je imela 
pozitiven vpliv na rast korenin pri max4 in pri divjem tipu rastline.  
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Ta razlika je verjetno povezana z občutljivostjo rastline na GR24. Dolžina korenin je bila 
opazno manjša pri koncentracijah GR24 med 5 in 10 µM. 
 
Na gostoto in arhitekturo koreninskega sistema ne vplivajo samo strigolaktoni, ampak tudi 
avksini. Pomembno je tudi delovanje avksinov na strigolaktone in obratno. Velika 
koncentracija avksinov spodbuja delitev celic, majhna koncentracija pa vpliva na rast celic. 
To lahko povežemo z delovanjem strigolaktonov. Manjše koncentracije strigolaktonov 
pozitivno vplivajo na povečanje koncentracije avksinov v primarnem koreninskem 
meristemu, medtem ko velike koncentracije negativno vplivajo oziroma zmanjšajo 
koncentracijo avksinov. Strigolaktoni v odvisnosti od koncentracije vplivajo na PIN proteine 
in posredno na premeščanje avksinov v koreninskem sistemu. NKS je pri manjših 
koncentracijah strigolaktonov in večjih koncentracijah avksinov gostejši kot pri večjih 





Rastline so tekom evolucije razvile dve strategiji razmnoževanja. S spolnim razmnoževanjem 
ohranjajo genetsko pestrost in omogočajo rastlinski vrsti prilagajanje na okoljske spremembe 
in evolucijski napredek. Z nespolnim razmnoževanjem preprečijo propad populacije ali celo 
vrste v neugodnih razmerah, saj se lahko iz ene starševske rastline razvije celotna populacija. 
V hortikulturni praksi najpogosteje uporabljamo metodo nespolnega razmnoževanja s 
potaknjenci. Na matični rastlini odrežemo poganjke, ki jih ukoreninimo. Na proces 
ukoreninjenja in na razvoj nadomestnega koreninskega sistema vplivajo tako zunanji in 
notranji dejavniki. Razvoj NKS-ja je kompleksen proces, v katerem sodelujejo avksini v 
povezavi z ostalimi rastlinskimi hormoni, ki delujejo neposredno ali posredno preko ostalih 
rastlinskih hormonov.  
 
Striglaktoni so spojine, ki so jih šele pred kratkim uvrstili v skupino rastlinskih hormonov. 
Strigolaktoni so tudi signalne molekule v rizosferi, saj predstavljajo velik delež koreninskih 
izločkov, ki omogočajo mutualističen odnos med rastlino in glivo, omogočajo torej mikorizo, 
posredni vplivajo na razrast že obstoječega koreninskega sistema in nodulacijo. Imajo 
pomembno vlogo pri razvoju NKS-ja in nadaljnji rasti koreninskega sistema. Najnovejše 
raziskave kažejo na to, da imajo negativno vlogo v začetnih fazah razvoja NKS-ja, že ob prvi 
delitvi celic meristema. Vpliv strigolaktonov je tesno povezan z avksini in ostalimi 
rastlinskimi hormoni, potrebno bo še veliko nadaljnjih raziskav za optimalno razumevanje 
vpliva in delovanja strigolaktonov. Odgovor na vprašanje ali strigolaktoni negativno vplivajo 
na razvoj NKS-ja, ni tako enoznačen, kot se morda zdi na prvi pogled, saj je pogojen s 
številnimi notranjimi in zunanjimi dejavniki. Njihovo delovanje se že v osnovi razlikuje med 
rastlinskimi vrstami in med posameznimi rastlinami, saj je odvisen od kronološke, fiziološke 
starosti in zdravstvenega stanja rastline. Na molekularni ravni je vpliv strigolaktonov pogojen 
predvsem s koncentracijo avksinov, z razmerjem koncentracij obeh hormonov ter z vplivom 
ostalih rastnih regulatorjev.  
 
Znanje o strigolaktonih je sveže in še vedno sorazmerno skromno. Potrebno bo nameniti 
veliko pozornosti novim raziskavam, s katerimi bomo lahko poglobili znanje o strigolaktonih 
Kupšek K. Vloga strigolaktonov pri razvoju adventivnega koreninskega sistema. 
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